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RESUMEN 
Se estudia el proceso de estructuración vertical en matorrales de Quercus coccifera y Pistacia 
lentiscus en el macizo del Garraf en una serie de estaciones de edad creciente después del último 
fuego que las afectó las cuales constituyen una cronosecuencia. El estudio se centra en las dos 
especies arbustivas más características (Q. coccifera y P. lenticus, y se basa en el análisis de la 
distribución del índice foliar a lo largo del perfil vertical del dosel vegetal, relacionado con la ex-
tinción de la luz, así como con la diferenciación vertical de algunos rasgos morfológicos de las 
hojas directamente relacionados con el control de las pérdidas de agua. 
Tras el fuego, ambas especies rebrotan activamente, obteniéndose al cabo de un año de creci-
miento unos valores de índice foliar notablemente elevados. Las hojas emergidas durante este pri-
mer año presentan una superficie media y unos valores de densidad estomática elevados, lo que 
se puede interpretar como una respuesta al estímulo que ejerce el fuego. A lo largo del tiempo 
se observa una redistribución de la fitomasa foliar de forma que se tiende hacia una estructura 
heliófila en que un estrato superior de hojas típicamente escleromorfas interfiere gran parte de 
la rediación incidente. 
SUMMARY 
The vertical structuration of a Quercus coccifera garrigue located at the South of Barcelona 
along a fire induced age gradient is studied. The study is focussed on the two main shruby species 
of the community: Quercus coccifera and Pistacia lentiscus. It is based on the analysis of the leaf 
área distribution and the light extinction within the canopy as well as the vertical distribution of 
some morphological characteristics of the leaves closely related to the control of water loss. 
Both species resprout vigorously after fire bringing a quite high LAI valúes at the end of the 
first year of growing. The mean leaf surface and the stomatal density of the leaves expanded du-
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ring the first year are considerably high wich could be interpreted as a fire response. Along time 
there is a foliage redistribution towards an structure were only one upper Iayer of tipically sclero-
morphic lea ves intercepts most of the incoming solar radiation. 
PALABRAS CLAVE: Quercus coccifera, Pistacia lentiscus, fuego, índice foliar, coeficiente 
de extinción de la luz, peso específico foliar, densidad estomática. 
INTRODUCCIÓN 
En las comunidades dominadas por especies con capacidad de rebrote, el 
sistema radical a partir del cual es posible el crecimiento de las estructuras aéreas 
y la recolonización del espacio, permanece tras el fuego. En general, el proce-
so de recolonización del espacio vacío generado por el fuego en las comunida-
des de rebrote es rápido y activo (Sabaté, 1986; Arianoutsou & Faraggitaki, 
1984), si bien depende de muchos factores como, son la época del año en que 
se produce el fuego (Trabaud, 1984), los cambios de las propiedades químicas 
y estructurales que se producen en el suelo (Abril et al., 1987; Trabaud, 1983), 
etcétera. Esta capacidad de reacción relativamente rápida se relaciona aparen-
temente con la tendencia que presentan las especies esclerófilas mediterráneas 
a restaurar rápidamente tras una perturbación el equilibrio funcional que se 
establece entre las estructuras aéreas y subterráneas (Tenhunen et al., 1987). 
Desde el inicio del rebrote en que un estrato bajo de vegetación empieza 
a recubrir el espacio, hasta que la comunidad está estructuralmente restableci-
da, se da un proceso muy dinámico de densificación y «cierre» de las copas, 
configurado por las condiciones ambientales y muy sujeto a las limitaciones 
de los recursos hídricos y minerales. 
En las especies esclerófilas mediterráneas, el grado de tolerancia a la som-
bra de las hojas impone un límite a partir del cual un incremento del índice 
foliar no significa un incremento de la producción (Miller, 1983). Por esta ra-
zón, a lo largo del proceso de reestructuración tras el fuego, se observa gene-
ralmente una redistribución de la fitomasa foliar (Trabaud, 1984; Abril et al., 
1987; Sala, 1986; Sala et al., 1987). Esta redistribución está lógicamente acom-
pañada por cambios en el ambiente luminoso en el interior del dosel vegetal 
así como de las características morfológicas y funcionales de las hojas a lo lar-
go del perfil vertical de las plantas, ya que los estratos foliares más internos 
van quedando progresivamente sombreados por los externos o superiores. 
El objetivo de este trabajo es estudiar la evolución del proceso dinámico 
de estructuración vertical y relacionarlo con la extinción de la luz y con la se-
gregación morfológica gradual entre las hojas más insoladas y las que van que-
dando más sombreadas. 
Se trata de analizar de qué forma esta segregación morfológica y la es-
tructuración vertical en general, pueden influir en el funcionamiento global de 
la planta y hasta qué punto todo ello se puede interpretar como un ajuste a 
nivel de toda la planta a las limitaciones que impone el entorno. 
El estudio se centrará en las dos especies más características de los mato-
rrales estudiados, Quercus coccifera y Pistacia lentiscus en una serie de esta-
ciones de edad creciente después del fuego (estudio sincrónico, ver Sabaté et 
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al. en este mismo volumen). En las dos especies y en las distintas estaciones 
se ha estudiado la distribución del índice foliar por estratos, la extinción de 
la luz asociada en cada caso, así como la diferenciación vertical de algunos 
parámetros morfológicos de las hojas directamente relacionados con el con-
trol de las pérdidas de agua (superficie foliar media, peso específico y longitud 
total y densidad estomática). 
ZONA DE ESTUDIO 
Se seleccionaron 5 estaciones experimentales d e l , 3 , 5 , 7 y l 3 años des-
pués del último fuego que las afectó. Para descripción de las estaciones, así 
como de la zona de estudio, ver Sabaté et al. en este mismo volumen. Poste-
riormente se consideró una estación de más de 30 años de edad colindante con 
las anteriores para la comprobación de algunos de los resultados. 
MATERIAL Y MÉTODOS 
El muestreo se realizó de una forma intensiva durante la primavera de 1985. 
Para la obtención de los datos de índice foliar, radiación incidente, superficie 
media y peso específico de las hojas por estratos se siguió el esquema siguien-
te: en las estaciones de 1, 3, 5, 7 y 13 años de edad se muestrearon dos indivi-
duos de cada especie (Q. coccifera y P. lentiscus), entendiendo como tales el 
conjunto de pies rebrotados a partir de un mismo tocón. Los individuos se se-
leccionaron en el centro de un manto uniforme de plantas. En cada uno de 
ellos se delimitó, con la ayuda de 4 plomadas, un prisma de 20 x 20 cm2 de 
base que se subdividió a su vez en cubos sucesivos de 20 x 20 x 20 cm3 desde 
el extremo superior de la planta hasta el suelo. De esta forma las plantas mues-
treadas quedaban delimitadas en distintos niveles según su altura. 
El índice foliar (LAI o superficie total de hojas por unidad de superficie 
de suelo) se obtuvo a partir de la superficie total de hojas de cada nivel (medi-
da con un medidor de superficies Li-Cor 1300) referida a la superficie de base 
del prisma. La suma del área foliar de cada nivel nos da el índice foliar total 
de cada individuo estudiado. A partir de la superficie y el número total de ho-
jas de cada nivel se obtuvo la superficie media de éstas. En el caso de P. lentis-
cus, de hoja compuesta se consideró la superficie media de los foliólos. El pe-
so específico de las hojas se da en mg/cm2 y en el caso del lentisco hace refe-
rencia a las hojas compuestas incluido el raquis. 
Las medidas relativas de la luz incidente en cada nivel se tomaron con una 
célula de selenio de 6 cm. de diámetro, con un filtro seleccionador de la banda 
visible. Todas las medidas se efectuaron durante el mes de mayo, en días cla-
ros entre las 11 y las 12 horas solares, para eliminar las diferencias debidas 
a la altura y a la posición del sol. El coeficiente de extinción de la luz (u) se 
calculó a partir de las medidas de radiación incidente y de LAI por niveles se-
gún la expresión (Monsi y Saeki, 1953): 
I = I o e(-t iLAI) 
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donde lo es la intensidad de luz en el extremo superior del dosel vegetal, e I 
la intensidad que llega después de haber atravesado una área foliar determina-
da (LAI) hasta el punto donde se ha realizado la medida. 
Los datos de densidad y longitud total de los estomas se tomaron en los 
estratos o niveles superior (más externo) e inferior de hojas de los mismos in-
dividuos seleccionados para obtener los datos por estratos que se acaban de 
detallar. En este caso se consideraron las estaciones de 1, 5 y 13 años de edad. 
El muestreo se extendió, según el mismo esquema, a la estación de más de 30 
años de edad. Para la visualización de los estomas se aplicó el método de las 
réplicas epidérmicas (Slavik, 1974) utilizando como medio impregnante el es-
malte de uñas (Pazourek, en Slavik, 1974; Lin et al., 1984). Las dos especies 
estudiadas son glabras, hipoestomáticas y el esmalte resulta de fácil extracción. 
Las réplicas de los estomas se contaron al microscopio óptico a 40 X en cam-
pos reticulados de superficie conocida. Con el fin de contrastar las diferencias 
de densidad estomática entre el nivel superior e inferior de hojas de cada espe-
cie y estación, se obtuvo una media por nivel resultado de 128 contajes (2 indi-
viduos por estación, 8 hojas por estrato y 8 campos reticulados por hoja). La 
longitud total de los estomas se midió a lOOx. En este caso se contrastó un 
total de 50 medidas por estrato. 
RESULTADOS Y DISCUSIÓN 
Para las dos especies estudiadas se presentan dos series de resultados de 
índice foliar, superficie media y peso específico de las hojas por estratos, co-
rrespondientes a los dos individuos muestreados por estación (Fig. 1 para Q. 
coccifera y Fig. 2 para P. lentiscus). Las series se han establecido según el cri-
terio arbitrario de agrupar los individuos más altos para formar una serie y 
el resto para la otra. 
El incremento notable de la superficie foliar total (índices foliares relati-
vamente elevados) acumulado básicamente en los estratos bajos que se da al 
principio del proceso de regeneración (Figs. 1 y 2), denota la gran capacidad 
de rebrote y el vigor inicial de las plantas tras el fuego. En el primer año, a 
pesar de la fase «juvenil» en la que se encuentra la comunidad, se observan 
valores de LAI alrededor de 4 en Q.coccifera y de 4 y 9.03 en P.lentiscus. Esta 
actividad inicial puede estar favorecida por una mejora temporal de las rela-
ciones hídricas (Wellington, 1985; Oechel y Hastings, 1983) y minerales (Tra-
baud, 1983; Rundel, 1983) generalmente observadas tras el fuego, así como 
por la actividad de un sistema radical que, aunque en algunos casos parece ser 
que no se mantiene funcional en toda su profundidad (Rambal, 1987), permite 
una explotación de los recursos hídricos y minerales del suelo. 
A medida que pasan los años, se da una inversión de la distribución del 
LAI de forma que la comunidad tiende a una estructura claramente heliófila 
exponiendo una cantidad importante de superficie foliar a la insolación direc-
ta. Este tipo de estructura tiene, lógicamente, implicaciones importantes sobre 
el balance fotosintético anual y la eficiencia del uso del agua. En este sentido 
Caldwell et al (1986) encuentran en Q.coccifera que en el estrato superior de 
hojas es donde se observan tasas mayores de intercambio gaseoso y que, según 
simulaciones, el follaje sombreado (entre un 70 y un 90 %) contribuye muy 
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Figura 1.— Perfiles verticales del área foliar (LAI, en m2 de hojas/m2 de suelo), superficie media 
de las hojas (S, en cm2) y peso específico foliar (PE, en mg/cm2) desde el extremo 
superior de la planta (0 cm) hasta el suelo, cada 20 cm. Los resultados se presentan 
en dos series (A y B) de 5 individuos de Q. coccifera muestreados en las 5 estaciones 
de la cronosecuencia. Para cada individuo se especifica el índice foliar total (L) y el 
coeficiente de extinción de la luz (u). Las líneas que unen los puntos de superficie me-
dia foliar y peso específico de las hojas a lo largo del perfil vertical se han dibujado 
sólo para remarcar las tendencias teóricas. 
poco al input total anual de carbono, especialmente en comparación con lo 
que se observa en otras especies. Igualmente Miller y Stoner (1979), a partir 
de simulaciones para estimar la fotosíntesis y el balance hídrico en distintos 
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arbustos esclerófilos de Chile y California en los que no se incluye una res-
puesta de aclimatación a las bajas intensidades luminosas, destacan que los 
valores de ambos parámetros son mayores a lo largo de todo el año en los es-
tratos superiores del dosel vegetal que en los inferiores. 
La tendencia a disponer una gran parte de la superficie foliar en un estra-
to superior de hojas que interfiere la radiación incidente, se traduce, en gene-
ral, en un aumento del coeficiente de extinción de la luz a lo largo del proceso 
de estructuración de la comunidad (Fig. 1 y 2). En la figura 3 se observa que 
entre el coeficiente de extinción de la luz y la inversa del LAI se establece una 
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Figura 3.— Relación entre la inversa del índice foliar (LAI) y el coeficiente de extinción de la luz 
(n). Los círculos negros corresponden a Q. coccifera y los blancos a P. lentiscus. 
relación lineal en la que el término independiente se aproxima a cero (0.03). 
Si se prescinde de este valor, se puede decir que entre ambos parámetros existe 
una relación hiperbólica de forma que su producto es constante. Es decir, los 
aumentos del índice foliar están acompañados por una disminución del coefi-
ciente de extinción de la luz (por una extinción más suave) lo que se traduce 
en una mayor penetración de luz en el interior de la copa. A grandes rasgos, 
ésta es una relación interesante en la que queda reflejado un fenómeno de com-
pensación directamente relacionado con la asimilación anual del carbono. En 
último término la producción anual de la planta dependerá del grado de adap-
tación de las hojas a la luz disponible. 
Los valores de LAI que se observan en la estación de 13 años de edad (de 
2.6 y 2.1 en Q. coccifera y de 2.5 y 3.8 en P. lentiscus) se pueden considerar 
bajos, especialmente para Q.coccifera, si se comparan con los que se encuen-
tran en lugares más mésicos (entre 4 y 5), donde es posible una menor inver-
sión en raíces y una producción mayor de hojas (Tenhunen et al. 1984). 
El vigor inicial durante las primeras fases de crecimiento queda también 
reflejado en una superficie foliar media de las primeras hojas expandidas muy 
elevada (Figs. 1 y 2, Arianoutsou & Margaris, 1981). Durante el primer año 
de crecimiento es cuando se observan las diferencias más grandes de superficie 
foliar media en el perfil vertical, sin que se observe una mayor diferenciación 
a lo largo del tiempo. El fuego, por lo tanto, provoca una respuesta mayor 
que la que se da como consecuencia de los cambos microclimáticos a lo largo 
del proceso de maduración de la comunidad. Estos cambios, debido a los va-
lores relativamente bajos de índice foliar, son muy tenues. Meister et al. (1987) 
encuentran en Q. coccifera que la presencia de características de sombra por 
parte de las hojas de los estratos inferiores menos insolados se da en copas 
densas con valores de índice foliar superiores a 5. 
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La debilidad de los gradientes microclimáticos queda también reflejada 
en los perfiles verticales del peso específico foliar (Figs. 1 y 2). Si bien en gene-
ral los valores son mayores en los estratos superiores donde la insolación y el 
peligro de sobrecalentamiento y desecación foliar en mayor, los perfiles son 
muy poco marcados y, en algunos casos, irregulares. Estas irregularidades pue-
den ser debidas a distintos factores como por ejemplo en los individuos jóve-
nes a una proporción de hojas recién expandidas y de un año de edad, no uni-
forme a lo largo del perfil vertical. Igualmente, en algunos individuos de más 
edad se observan valores muy elevados de peso específico en los estratos de 
hojas inferiores que pueden ser debidos a un estado de senescencia de un estra-
to de hojas poco insolado y de baja productividad que tiende a desaparecer. 
La densidad estomática es un parámetro evidentemente relacionado con 
el control de las pérdidas de agua y, a su vez, muy sensible a las condiciones 
de luz y de disponibilidad hídrica durante el desarrollo foliar. Aumenta a ma-
yores intensidades luminosas (cf. Boardman, 1977) y a menor disponibilidad 
hídrica (Yamamoto et al, 1985). Aunque estos aumentos, en general, están 
acompañados por una disminución del tamaño de los estomas (Gindel, 1969; 
Ticha, 1985; McConathy, 1983; Fig. 4) el incremento de densidad es propor-
cionalmente mayor que la disminución del tamaño. Por ello, en general y den-
tro de una misma especie, el área total de poro estomático respecto a la super-
ficie de la hoja aumenta al aumentar la densidad estomática. Este aumento 
está lógicamente acompañado por un aumento de la conductancia máxima de 
gases. 
En el primer año de crecimiento después del fuego la densidad estomática 
media en las dos especies estudiadas es considerablemente superior (significa-
ción a p < 0.001) a las que se observan durante los años siguientes (Fig. 5). 
T 1 1 r 
] 5 13 30 
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Figura 5.— Valores medios de la densidad estomática (en estomas /mm2) en las cuatro estaciones 
estudiadas de edad creciente después del fuego. 
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Hasta qué punto éste es un fenómeno que se da como efecto de estación o bien 
como respuesta al fuego, es un hecho que queda por aclarar. De todas formas 
no hay razones aparentes por las que atribuir un carácter más xérico que favo-
rezca las densidades estomáticas elevadas en la estación de un año de edad. 
Por otra parte, los valores elevados de densidad estomática podrían estar aso-
ciados a un aumento del intercambio de gases, lo cual es un fenómeno fre-
cuente en las primeras fases de crecimiento después del fuego en algunas co-
munidades arbustivas mediterráneas (Oechel & Reid, 1984). La pregunta que 
se plantea es mediante qué mecanismos se puede dar este incremento de densi-
dad estomática en el primer año. A modo de hipótesis es posible pensar que 
en aquellas áreas donde los recursos hídricos en verano son claramente limi-
tantes, existe una relación entre la superficie total acumulada de hojas y la den-
sidad estomática en el sentido que a mayores superficies totales (aumento de 
las pérdidas de agua por transpiración) mayores densidades. Según esto, el in-
cremento considerable de la superficie foliar total en el primer año estarían, 
tal y como se observa en la realidad, acompañado por densidades elevadas. 
Mientras que en Q. coccifera la relación directa entre el LAI acumulado 
en un estrato y la densidad estomática se mantiene a lo largo de todo el proce-
so de maduración (Figs. 1 y 4) en P. lentiscus no se observa el mismo paralelis-
mo. Otra pregunta que se plantea es qué implicaciones puede tener esta rela-
ción en el control y regulación de las pérdidas de agua. Aparte del aumento 
del intercambio de gases, los incrementos de densidad estomática están rela-
cionados con la sensibilidad a los cambios de humedad ambiental (El-Sharkawy 
et ai, 1984) de forma que un número mayor de estomas por unidad de super-
ficie de hoja confiere mayor rapidez de respuesta al déficit hídrico ambiental. 
Es decir, los aumentos de densidad estomática en los estratos donde se acumu-
la una mayor cantidad de superficie foliar (mayor cantidad de maquinaria fo-
tosintética y también mayor riesgo de evaporación) permiten optimizar el uso 
del agua en condiciones de disponibilidad y, a la vez, un control más efectivo 
de las pérdidas en condiciones de estrés. 
A modo de conclusión, los resultados indican que tanto Q. coccifera co-
mo P. lentiscus muestran una gran capacidad de recuperación estructural tras 
el fuego. Durante el inicio del proceso de regeneración algunos fenómenos co-
mo los valores relativamente elevados de LAI alcanzados durante el primer 
año de crecimiento, las elevadas superficies foliares medias y también las altas 
densidades estomáticas se pueden interpretar como una respuesta inmediata 
a la perturbación ocasionada por el fuego. 
A lo largo de los años, en un período de tiempo relativamente corto entre 
10 y 15 años, ambas especies tienden hacia una estructura heliófila en que un 
estrato superior de hojas típicamente escleromorfas interfiere gran parte de la 
radiación incidente. Este estrato es tanto cuantitativa como funcionalmente el 
más importante. 
La progresiva desaparición de los estratos más sombreados puede ser de-
bida a las limitaciones hídricas del entorno (las limitaciones minerales tienen 
poca importancia en los suelos de la zona estudiada, Abril et al., 1987) así co-
mo a la escasa capacidad de adaptación de las hojas a las bajas intensidades 
luminosas. 
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